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摘要：车轮虫属一大类寄生性纤毛虫原生动物 ，可不同程度地给宿主造成危害，故对其研究既具有理论意 
义，又具有经济价值。文中简单回顾了车轮虫的分类研究和系统发育研究的历史。在分类学研究领域方面，全 
面介绍了目前车轮虫科已发现属的寄生部位和地理分布等；而系统发育研究领域方面，则介绍了车轮虫研究在 
萌芽期、探索期和发展期这三个时期的进展，包括形态学和分子生物学两方面的研究内容。并对该领域今后应 
进行的研究提出了建议。 
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Progress in the Taxonomy and Phylogeny of 1~'ichodinids 
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Abstract：Trichodinids(Ciliophora：Peritrichida)are one of the most common parasitic ciliates，which can cause se— 
rious diseases in aquaculture animals of both marine an d freshwater environments．Therefore the study of these ciliates is 
necessary in order to prevent and control such diseases．Here we review the history of the taxonomy and phylogeny of the 
trichodinids．Under taxonomy，we introduce the parasitic positions and geographic distribution of trichodinids．Further— 
more ，we summarize a three-stage pylogenetic process based on morphological and molecular characters．Finally，we make 
some suggestions on the future study of the taxonomy and phylogeny of trichodinids． 
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车轮虫是一大类具有附着盘结构且可自由运动 
的寄生性纤毛虫原生动物，广泛寄生于淡海水鱼 
类、贝类、甲壳类、两栖类等的鳃、皮肤、鳍、膀 
胱、输尿管、生殖系统等部位，涵盖海水、淡水、 
半咸水及陆生宿主等各种生境，可导致宿主严重的 
组织病变 (Lom，1973；Xu et al，2000a)，从而可 
导致 世界养殖业造成 很大 的经济 损失 (Chen， 
l964；HoMe et al，2001；Huang，1993)。因此，对 
车轮虫的研究既具有理论意义，又有经济价值。 
早期，在车轮虫的分类和系统发育领域方面的 
研究，主要依赖于对齿体结构和口围带绕度等形态 
特征的比较 (Basson&Van As，1989；Lom，1958； 
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Raabe，1963)。随着生物数学的发展及计算机的广 
泛应用 ，传统分类完成了向数值分类及支序分类的 
过渡。20世纪末 Xu(1999)依据 8个主要形态学 
性状对游泳亚 目内 11属 (包括车轮虫科的 l0个 
属)的系统关系做了探讨，开拓了数值分类学在车 
轮虫系统发育研究的新思路。随着分子系统学研究 
方法的发展和对车轮虫认识的不断深入，人们也开 
始利用核酸分子结构信息构建车轮虫的分子系统发 
育树 (Gong et al，2006)。本文通过近 50年的文 
献，对车轮虫的分类及系统发育研究进展进行简要 
分析。 
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1 车轮虫的分类学研究 
自从 Ehrenberg(1838)首次报道虱性车轮虫 
(Trichodina pediculus)，有关车轮虫的研究即相继 
开展。早期的经典分类学工作主要依据对活体的观 
察获取信息，且没有统一的鉴定特征以描述物种， 
故同物异名和异物同名现象不断出现 (Xu，1999)。 
20世纪 50年代末，由于国际上普遍采用了 Lom 
(1958)所倡导的 “统一的特定方法”，即采用银染 
标本和统一的统计方法对在属间区分和种类鉴别上 
具有重要意义的附着盘齿体结构进行了新的揭示和 
比较描述，由此有关车轮虫的研究开始了其 “现代 
化”过程。自至 20世纪 70年代，许多已知车轮虫 
得到了重新定义和确认，同时发现了大量新物种 
(Kazubski，1958，1967，1971；Lom，1959，1960， 
1962，1963，1964， 1970a，b；Raabe，1958，1959， 
1964 ；Stein，1967，1976，1979)。嗣后 ，Van As& 
Basson(1989)提出了一种从车轮虫附着盘中央引 
线至齿钩边缘的 “定位描述法”，丰富和补充了 
Lom(1958)对齿体比较描述的不足，使得经典形 
态学研究方法进一步规范化，从而对寄生车轮虫的 
区系与分类学研究开始了又一个非常活跃的时期， 
由此发现许多新物种，构建了许多新阶元 (Arthur 
& Lom，1984；Basson& Van As，1987，1989，1991， 
1992， 1993；Mitra& Haldar，2004，20o5；Mitra& 
Yopadhyay，2006；0zer 2003；Van As& Basson， 
1989，1990，1992，1993，1996；Xu et al，1999a，b， 
2000b，2001，2002)。 
目前车轮虫被广泛地认定为一个科，即车轮虫 
科 (Trichodinidae Claus，1874)，依据齿体形态和 
口围区绕度，该科已发现 10属共 260多种车轮虫 
(Basson& Van As，1989；Gong et al，2005；Xu et 
al，2000c)，在我 国仅发现 5属近 80种 车轮虫 
(Shen& Gu，in pres；Tao&Zhao，2006)。依据 
Corliss(1979，1994)其分类系统如下： 
寡膜纲 Oligohymenophora de Puytorae et al。1974 
缘毛 目Peritriehia Stein，1859 
固着亚 目Sessilina Kahl，1933 
游泳亚 目Mobilina Kahl，1933 
科 1壶形虫科 Ureeolariidae Dujardin，1840 
壶形虫属 Urceolaria Stein，1867 
科 2车轮虫科 Triehodinidae Claus．1874 
两分虫属 Dipaniela Stein，1961 
偏车轮虫属屈啪 砌  Basson and Van As．1980 
拟车轮虫属 Paratrichodina Lom，1963 
纤车轮虫属Pa／／tr／chod／na Van As and Basson，1993 
半车轮虫属 Semitrichodina Kazubski，1958 
车轮虫属 Trichodina Ehrenberg，1838 
小车轮虫属 Trichodinela~rdmek．Hu~ek，1953 
高纤虫属 Trichodoxa Sirgel，1983 
三分虫属 TripanieUa Lom，1959 
旋带虫属 Vauchomia Mueller，1938 
两分虫属 Dipartiela Stein，1961：本属仅含一 
种，即简单两分虫 (D．simplex，Raabe 1959)，发现 
于波罗的海的黑缎虎鱼 (Raabe，1959)和青岛越冬 
的海水鲈鱼和真鲷的鳃丝上 (Xu et al，1999a)。 
偏车轮虫属 Hemitrichodina Basson& Van As， 
1989：本属仅含一种，即强壮偏车轮虫 (H．robusta 
Basson&Van As，1989)，目前仅见于南非的淡水鱼 
Marcusenius macrolepidodus，Micralestes acutidens和 
Hepsetus odoe的皮肤及鳍上，偶见于鳃丝上 (Bason 
&Van As，1989；Van As&Basson，1992)。 
拟车轮虫属 Paratrichodina Lom，1963：本属已 
描述的种类有 10种，主要寄生于淡水鱼类的鳃表 
或寄生于其膀胱和输尿管中，目前在欧亚大陆、美 
洲、非洲和印度等地均有报道 (Basson&Van As， 
1989；Mitra&Yopadhyay，2006；Xu et al，2001)。其 
中在我国仅发现 4种：球核拟车轮虫 P．globonuclea 
Lom，1963(Xu et al，2001)、斜拟车轮虫 P．oblique 
(Xu et al，2001)、柯氏拟车轮虫 P．corlisi Lom & 
Haldar，1977(Shen&Gu，in press)、无棘拟车轮虫 
P．incisa Lom，1963(Shen&Gu，in press)。 
纤车轮虫属 Palitrichodin口Van As&Basson． 
1993：本属仅报道两种，仅见于毛里求斯和台湾的 
陆生玛瑙螺 Achatina fulica的外套腔内 (Van As& 
Basson，1993)。 
半车轮虫属 Semitrichodina Kazubski，1958：本 
属仅报道两种，见于捷克斯洛伐克和波兰的陆生蛞 
蝓 Limax marimus，Bielzia coer1．tlan8的生殖系统内 
(Basson& Van As，1989；Kazubski，1958)。 
车轮虫属 Trichodina Ehrenberg，1830：本属为 
车轮虫科中最大的一个属，迄今已报道的种类超过 
200种，发现于除北极以外的各大陆中 (Basson& 
Van As，1989；Xu，1999；Xu et al，2000a)。在我 
国已发现近 70种 (Chen，1955，1956a，b，1963： 
Li，1990，2001；Xu， 1999；Xu et al， 1999a，b， 
2000b，2001，2002)。 
小车轮虫属 Trichodinela Sr丘mek—Hu§ek，1953： 
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本属已发现 10种以上的有效种，都为鱼类鳃表的 
专性寄生虫，没有特殊的地理分布 (Basson&Van 
As，1989)。在我 国发现 4种：眉 溪 小 车轮 虫 
T．myakkae Mueler，1937(Chen，1973)，流行小车 
轮虫 T．epizootica(Raabe，1950)~r6mek—Hugek，1953 
(Ta0&Zhao，2006)，劳牧小车轮虫 T．1omi Xu， 
Song&Waren，1999(Xu et al，1999b)，卡普小车轮 
虫 T．carpi Duncan，1977(Tang et al，2005)。 
高纤虫属 Trichodoxa Sirgel，1983：本属仅报道 
两种，均 发现 于南非 陆生 腹足类 的 生殖 系统 
(Sirgel，1983)。三分虫属 Tnpaa&la Lom，1959： 
本属约发现 15种，主要为淡水鱼鳃表的寄生虫 
Basson&Van As，1989)。目前国内仅报道一种， 
即大型三分虫 T．macrosoma Basson&Van As，1987 
(Tao&Zhao，2006)。 
旋带虫属 Vauchomia Mueler，1938：本属 目前 
仅发现两种，均报道 自美国淡水鱼类的膀胱和输尿 
管中 (Basson&Van As，1989)。 
2 车轮虫的系统发育学研究 
2．1 萌芽期 
20世纪 60年代左右，为车轮虫分类学研究的 
活跃时期，车轮虫系统学研究仅限于依据形态特征 
将其划分到相应的类群中，有少数学者开始尝试探 
讨类群间的亲缘关系。Raabe(1963)首次较全面 
地探讨了车轮虫亚科 (即现在的车轮虫科)各属之 
间的相互关系。他将 360。(400。)作为车轮虫亚科 
口围带进化的最初形式，且将具有这种口围带的车 
图 1 车轮虫亚科内各属间系统关系图 
(引自Raabe，1963) 
Fig．1 Phylogenetic diagram of Trichodininae 
(redrawn from Raabe，1963) 
轮虫属作为车轮虫亚科中进化最早的属，并推测口 
围带向两个相反的方向演化：一方面口围带不断减 
短至 180~-270~，甚至是 100。；另一方面I：1围带的 
度数不断增加直到 720~。依据 口围带的演化趋势， 
并结合其他形态特征，Raabe分析了车轮虫亚科各 
属之间可能的亲缘关系 (图 1)。在该关系图中一 
个分支为 Trichodina进化为口围带较短的Dipartiel— 
la，Trichodinela，Tripartiela，虽然 Semitrichodina 
口围带也不到 180。，却偏离了这个分支，这主要是 
因为前 3个属不仅具有较短的口围带，而且具有不 
发达的齿体，而 Semitrichodina却具有如同 Trichod— 
ina一样发达的齿体。而另一方面，车轮虫向相反 
方向进化为另一支，该分支包括了具有较长口围带 
的 Paravauchomia (540。)和 Vauchomia (720~)。 
本 图 1中 Paravaucomia和 Poljanskina是 Raabe 
(1963)建立的新属，两者分别指前人所鉴定的尿 
管车轮虫 Trichodina urinaria Dogiel，1940和卵形车 
轮虫 Trichodina oviducti Po~ansky，1955，但 r— 
avaucomia和 驰nskina的提出没有得到其他学者 
的普遍认可。 
2．2 探索期 
Xu(1999)首次将数值分类学应用到车轮虫 
的系统发育研究中：依据齿钩、齿锥和齿棘的有无 
或发达程度、齿棘的弯曲和突起、口围绕体的绕 
度、单复动基列长之比及从体的表面微纤维 系 
统等 8个主要形态学性状对游泳亚目内 11属 (包 
括车轮虫科内的 10个属)的系统关系做了探讨。 
该聚类分析结果表明，游泳亚目大体可划分4大类： 
Urceolaria壶形虫属 
Dipartiela两分虫属 
Trichodina车轮虫属 
Hemitrichodina偏车轮虫属 
Semitrichodina半车轮虫属 
Pallitrichodina纤车轮虫属 
ParatHchodina拟车轮虫属 
Trichodoxa高纤虫属 
Vauchomia旋带虫属 
Trichodinela小车轮虫属 
Tdpartiela三分虫属 
图 2 游泳亚目内 11属间相似性聚类图 
(引 自Xu，1999) 
Fig．2 Cluster analysis of the morphological similarities 
of 11 genera of Mobilina(redrawn from Xu， 
1999) 
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Hemitrichodlna偏车轮虫属 
Trlchodina车轮虫属 
Paratrlchodina拟车轮虫属 
Semitrlchodina半车轮虫属 
Vauchomia旋带虫属 
Palltdchodina纤车轮虫属 
Triehodoxa高纤虫属 
Tripartiela三分虫属 
Trichodinella小车轮虫属 
Dipartlela两分虫属 
Urceolaria壶形虫属 
0．01 0．08 0．15 0．22 0．29 
Dissimilarity coefficient 
图 5 车轮虫科亲缘关系图 (引 自Gong et al，2005) 
Fig．5 Dendrogram of the family Trichodinidae(redrawn 
from Go ng et al，2005) 
6个属构成一大枝。此研究结果表明，两分虫属较 
早从祖先种分化出来，是车轮虫科 中进化最早的 
属，而偏车轮虫属进化最晚，是车轮虫科中最特化 
的属。该结论与 Xu(1999)依据 8个主要形态学 
性状对车轮虫科各属间的相互关系的探讨所得出的 
结论基本一致。而结合每个属的齿体形态，Gong 
et al(2005)推测出齿体的演变规律为：随着车轮 
虫的进化，齿钩不断退化，表现为齿钩面积比例下 
降，而齿棘越来越发达，表现为齿棘面积比例的增 
加，对于齿锥则在进化中面积比例变化不大。 
齿体特征量化法的引入为车轮虫的系统发育研 
究提供了新的思路，也为齿体的进化作了新的解 
释。但是其方法的可行性仍需要更多的实验结果， 
如：一些分子生物学数据的验证。 
2．3 发展期 
生物系统发育是一个非常复杂的问题，仅仅依 
据有限形态特征来重构车轮虫系统进化是远远不够 
的 (Gong et al，2o05)。生物信息大分子可提供大量 
进化信息，核糖体小亚基 RNA基因 (SSU rRNA) 
是最早也是目前最常用的系统发育标记之一。自E1一 
wood et al(1985)利用SSU rRNA基因序列作为分子 
标记对纤毛虫系统发育关系进行研究以来，分子系 
统发育学在纤毛虫各阶元系统发育研究中得到了广 
泛的应用。近年来，这趋势已拓展至非培养的自然 
种群，隶属于缘毛目的固着亚目，其中已有 17个物 
种的 SSU rRNA基因被测序并被应用于系统进化研 
究 (Miao et al，2004，2005)。然而，对隶属于缘毛 
目的游泳亚目，相关分子系统发育的研究却不多。 
Gong et al(2oo6)对车轮虫分子系统发育作了一些 
尝试性探索，测得显著车轮虫Trichodina nobilis(AY 
1o2172)，网状车轮虫 T．reticulata(AY741784)，异 
齿车轮虫 T．heterodentata(AY 788099)和眉溪小车 
轮虫 TrichodineUa myakkae(AY 102176)核糖体小亚 
基 RNA基因的全序列，在一定程度上填补了游泳亚 
目纤毛虫分子数据的空缺。由所构建系统发育树显 
示：(1)游泳亚目与固着亚目不成为姊妹群，即缘 
毛类不是一个单系的类群；(2)游泳亚目在寡膜纲 
中较早分化出来，而同属缘毛目的固着亚目却很晚 
才分化，位于分枝的顶端。这与寄生性的游走亚目 
纤毛虫是从自由生活的固着亚目纤毛虫进化而来的 
传统观点 (Lom，1973；Raabe，1963，1964)是相 
冲突的。此外该研究还对车轮虫属种间的关系进行 
了探讨，发现车轮虫属中附着盘中央具有颗粒结构 
的网状车轮虫未与其他不具有这种结构的车轮虫聚 
在一起，而是被隶属于小车轮虫属的眉溪小车轮虫 
所隔开。这种颗粒结构为新的齿体产生时旧齿体的 
残余物，具有较高的种的稳定性，因此一直以来被 
作为种类鉴定的一个重要特征，尤其是 Gong et al 
(2006)的研究还表明这种颗粒物结构具有更为重要 
的系统学意义，有可能作为属间区分的鉴定特征。 
该研究第一次将分子生物学手段引人到车轮虫 
的系统发育研究中，因此具有非常重要的意义。由 
于其结果与传统观点有很大差异，因此很有必要进 
一 步开展研究。 
3 车轮虫研究小结与展望 
纵观车轮虫的分类和系统发育研究历史，我们 
可看出对车轮虫分类学的研究一直受到人们的关 
注，自20世纪 50年代至今，几乎每年均有新种的 
报道和对已发现种的再描述，但由于资料分散，且 
缺乏汇集性总结，历史遗留的同物异名和异物同名 
等现象依然没有得到彻底地清理。因此，当前车轮 
虫分类学家所面临的非常重要的任务，即是对已报 
道的车轮虫进行全面而系统地整理和清点，鉴定出 
有效种和有效属。最近有学者提出利用 DNA条形码 
(DNA barcoding，Hebea et al，2003)进行分类鉴定， 
这项技术得到很多生物学家的关注 (Scicluna et al， 
2o06)，我们也可将此方法应用到车轮虫的分类鉴 
定中去，借此能对这一复杂类群进行修订，这项工 
作十分艰巨，尚需世界同行的共同努力。 
与分类学研究比较，车轮虫的系统学发育学研 
究起步较晚，且没有得到足够的重视。由目前的研 
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究结果看，依据形态特征进行系统发育学研究仅能 
对车轮虫科属间的相互关系进行初步地探讨；由于 
此方法受限制于所选择的鉴别性状及由于性状的重 
要性不同而采取的主观加权处理，可能无法区分由 
趋同或趋异而掩盖了的进化关系 (Song，1995)。 
分子生物学方法的引入打破了经典分类学的樊篱， 
利用各种分子标记，不仅可以进一步验证属间及种 
间的相互关系，而且可探讨其在高阶元所处的分类 
地位。比较依据形态特征和分子信息研究车轮虫的 
系统进化这两方面的研究现状，分子系统发育学研 
究将成为一个必然趋势。由于用于 DNA提取的样 
品采集的较困难，目前用于分子系统学研究的种类 
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